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Горһосоѕта 5 ірет. и Зраайа НЪп. характеризуются удлиненным 
хоботком (оканчивается дистальнее середины крыловых чехликов). 

Особенность видов родов Спеѓлойопіа 5 їі рт. и Заигори$ Сег- 
таг проявляется в том, что у них слабо просматриваются или не про- 
сматриваются средние ноги (за исключением Ріорһота ріитівега 
ЅсһіїЇ., где усики покрывают почти полностью ноги). 

Интересно отметить, что в роде Рёегозюта Об егтаг виды Р. ргі- 
ѕеа Вг. и Р. рарта 1. имеют значительно больше общих морфологи- 
ческих признаков в отличие от Р. ѕіпіса Мооге. Р. рарта І. и Р. вгі- 
ѕеа являются, по-видимому, викарными видами. Анализ известных точек 
находок показал, что область распространения первого тянется до Бай- 
кала, а второго — от Байкала до Приморья, в то время как Р. ѕіпіса от- 
мечен лишь в Приамурье и Приморье. 

Гусеницы видов всех перечисленных выше родов окукливаются в 
почве или лесной подстилке. 

Виды родов С/оѕіеға Ѕатоис11е и Місготеіаіорћа Марапо 
имеют короткий хоботок (не достигает середины крыловых чехликов). 
Гусеницы С/оѕѓега окукливаются на кормовом растении, между листья- 
ми, а Місготеіаіорћа — в почве или лесной подстилке. 
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ОСОБЕННОСТИ МОРФОЛОГИИ КИШЕЧНИКА РУКОКРЫЛЫХ 
В СВЕТЕ ПРОБЛЕМ ИХ ФИЛОГЕНЕЗА 


Имеющиеся в литературе сведения по морфологии кишечного канала рукокрылых 
дают лишь общее представление о нем, а наблюдающиеся различия в его строении ав- 
торами интерпретируются по-разному (МіїсһеІ, 1905; Ма 5, 1928; Ѕсһиші2, 1970; Урфа- 
иишвили, 1971 и др.). 

С целью выявления особенностей морфологии кишечника, присущих отряду руко- 
крылых в целом, с одной стороны, а с другой — обусловлешых пищевыми адаптация- 
ми, проведено макро- и микроисследование кишечника представителей Мера- и Місго- 
сШгор{ега с различными типами питания. Для сравнения брали представителей отр. 
Іпѕесіімога и Койепііа. Для этого использовали препаровку фиксированного 4—5 %-м 
формалином материала, производили промеры отделов кишечника, исследовали рельеф 
слизистой под бинокулярным стереоскопическим микроскопом МБС-9 и гистологиче- 
скую обработку. Применяли общепринятые гистологические методики проводки м 
заливки материала в парафин и окраски гематоксилин-эозином. Линейные параметры 
приведены в таблице. 


Результаты исследования свидетельствуют о тенденции к укороче- 
нию кишечника при питании насекомыми в сравнении с представителя- 
ми Мера- и Місгосһігоріега (РнуПо$ота Нас), употребляющими расти: 
тельные корма (таблица). У представителей Мерасһігоріега, которые 
считаются облигатными фитофагами (Тһотаѕ, 1984; Магѕһа11, 1985), 
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Относительные размеры отделов кишечника у исследованных млекопитающих 


Соотношение длин 
отделов кишечника, 


а $ 
в 7 ЕЕЕ 
ид ип питания п 5 о = 
== еа |ж 
Е.Н| Е Е 5 
СЕМ Э) е З 
ІМЅЕСТІУОВА 
Егіпасеійае 
Нуотуѕ ѕийиѕ Плотоядность с вклю- 1 6,1 896 104 — 
чением растительной 
пищи 
Есһіпоѕогех бутпигиѕ То же 1 6,1 93,0 70 — 
Еппасеи$ еигораеиѕ То же 4,3 865 135 —– 
Та1рійае 
Тара еигораеа То же З 75 960 40 — 
Ѕогісійае 
Стосійига ѕиатеоіепѕ То же 4 1,3 848 15,2 — 
СНІВКОРТЕВКА 
МерасШгор{ега 
Ріегорідае 
Юоизе!и$ аевурііасиѕ Растительноядность 2 46 801 199 — 
Ріегориѕ юпвапиз ^ То же 2 3,5 76, 233  — 
Місгосћігоріега 
КшпоротаН4ае 
ЮНторота зр. Насекомоядность 1 1,6 84,5 11,6 3,9 
М№осііопіае 
МосиЦо Іерогіпиѕ Рыбоядность З 3,2 94,8 5,2 — 
КЫпо!орЧае 
юшмпо[орйиз јеггитедиіпит Насскомоядность З 2,2 880 12,0 — 
РһуПоѕіотаіі ае 
Ріегопоіиѕ тасіеаџі То же 1 13 75,8 17,5 6/7 
Могтоорѕ Баіпойії То же 1 1,6 90,5 9,5 — 
ВгаспурйуЦа папа Насекомоядиость и ра- 2 2,8 92,4 7,6 — 
стительноядность 
АгііБеиѕ јатаісепѕіѕ То же 4 46 97,1 295 — 
РһуПопусіегіѕ роеш То же 2 29 93,0 70 — 
Реѕтодопіійае 
Резто4и$ гоіипӣиѕ Питание кровью 2 3,3 92,0 8,0 — 
Уеѕрегіііопідае 
Муоііѕ паѓіѓегегі Насекомоядиость 4 2,6 885 115 — 
М. даиђетопі То же 3 3,6 91,6 8,4 — 
Үеѕрегі о ріріѕігеіиѕ То же 4 19 858 142 — 
Еріеѕісиѕ јиѕсиѕ То же 3 20 86,3 13,7 
Мусіаіиѕ Іеіѕіегі То же 5 16 855 145 — 
Міпіоріегиѕ ѕсһгеіБегѕіі То же 12 20 897 103 — 
Мо1оѕѕідае 
Тайагійае тіпиіиѕ То же 2 2,1 90,5 95 — 
Койепіа 
Мигідае 
Миѕ тиѕсиіиѕ Всеядность 2 4,3 677 230 9,3 


наличие сравнительно длинного кишечника сочетается с наибольшей по 
сравнению с другими рукокрылыми относительной длиной толстого отде- 
ла. У АгИфеи$ јатаісепѕіѕ, в рационе которого растительная пища со- 
ставляет наибольшую долю, среди изученных РһуПоѕіотаіійае (Сага- 
пег, 1977; Тафоа4а, 1979), относительная длина кишечника сходная с 
таковой Мерасһігоріега, однако толстый отдел составляет лишь З % 
общей длины кишечника. Абсолютная длина толстого кишечника А. ја- 
таісепѕіѕ не отличается от таковой у рукокрылых сходного размера, но 
в процентном выражении она составляет гораздо меньшую величину, 
чем у других видов вследствие значительного увеличения длины тонко- 
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Рис. 1. Форма ворсинок тонкой кишки ру- 
кокрылых: 


а — пальцевидные ворсинки ВагбаѕіеЦа фагфаз{е!- 
1и$ (ок. 9, об. 10); б — листовидные ворсинкн 
АгііБеиѕ јатаісепѕіѕ (ок. 9, об. 25); в — фестонча- 
тые ворсинки М№Мусіаіиѕ посішіа (ок. 8, об. 25); 
г — широкие, низкие ворсинки Иеѕрег/ о зегой- 
пиѕ (ок. 9, об. 10). 


го кишечника у этого вида. Однако следует отметить, что эта законо- 
мерность не всегда соблюдается. Очевидно важную роль в удлинении 
кишечника играет не только качественный состав потребляемой пищи, 
но в значительной степени и ее количество, поступающее в пищевари- 
тельный тракт за короткий промежуток времени. Об этом свидетельст- 
вует длина кишечника у рыбоядной МосйШо Іерогіпиѕ и у питающегося 
кровью Дезтойиз$ гоїипиѕ. Необычная для насекомоядных видов дли- 
на кишечника у Муой$ даиђепіопі, в 3,6 раз превышающего длину тела, 
по всей вероятности, объясняется тем, что этот вид наряду с насекомы- 
ми питается рыбой и ракушковыми ракообразными (Оѕігасойа) (Вгоѕѕеі, 
РероцЦеуШе, 1966). Сходные пропорции кишечника, коррелирующие с 
составом пищи, наблюдаются и у исследованных представителей отр. 
ГпзесИуога. 

У всех исследованных представителей ]пзссИуога и Сһігорќега ки- 
шечник имеет приблизительно одинаковый диаметр на всем протяже- 
нии. Слизистая оболочка тонкого кишечника \ большинства исследован- 
ных Сһігорісга образует ворсинки различной формы и высоты: высокие 
пальцевидные и листовидпые; ворсинки, имеющие фестончатые очерта- 
ния, наряду с более низкими, широкими ворсинками с мощной стромой 
(рис. 1). У Мос Шо Іерогіпиѕ и у всех исследованных Вһіпоіорћіаас 
(К. [еггитедиіпит, В. ћірроѕійегоѕ, К. тесней, В. Босһагісиѕ) слизистая 
образует поперечно расположенные зигзагообразные складки (рис. 2, б). 
Однако и у многих других видов рукокрылых ворсинки могут частично 
или полностью срастаться, образуя пластины, и в связи с этим на про- 
дольных срезах также наблюдается зигзагообразный рельеф (рис. 2, 6). 
У Р. тасісаџуі мелкие, довольно широкие ворсинки расположены про- 
дольными зигзагообразными рядами. Продольные зигзагообразные 
складки В. Шультц описал также у двух видов РпуПозотаИЧае 
(Ѕсһи]#2, 1965), а уникальную сетчатую систему складок, переходящую 
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Рис. 3. Лимфатические фолликулы в переход- 
ной области между тоикой и толстой кишкой 
(Могтоорѕ БЫ ато!е) (ок. 8, об. 10). 


4 


Рис. 2. Зигзагообразный рельеф слизистой обо- 
лочки топкой кишки: 


а — Тара спгораса (ок. 9. об. 10): 6 — №сійо Ісрогі- 
пиѕ (ок. 10,5, об. 10); в — Мьоѓіѕ Би (ок. 8, об. 10). 


в зигзагообразную складчатость — у Нағруіопусіегіѕ шћііећеайі (Ѕһи1і2, 
1970). Сходное строение слизистой кишечника встречается. иу некоторых 
видов Іпѕссііуога. Слизистая тонкого кишечника Ес тозогех вут- 
пигиѕ, представителя паиболее древнего рецентного семейства млекопи- 
тающих (Жеребцова, 1987 и др.), образует длинные, прямые, с неров- 
ными краями поперечно расположенные пластинки, встречаются также 
участки, где они зигзагообразно изгибаются. Часто апикальная часть 
крупных пластин расчленена на более мелкие участки различной формы. 
Встречаются единичные полностью отчлененные крупные листовидные 
ворсинки с закругленной вершиной, а между рядами крупных плас- 
тин — очень мелкие, тонкие нитевидные ворсинки. 

Принято считать (Урфанишвили, 1971 и др.), что слизистая тонко- 
го кишечника ТГа/ра еигораеа образует продольно расположенные зигза- 
гообразные складки на всем протяжении (рис. 2, а). Однако такие 
участки, по нашим данным, сменяются почти прямыми параллельными 
складками и, кроме того, продольно расположенные складки периоди- 
чески переходят в поперечные. При детальном рассмотрении обнаруже- 
ны участки, где между продольными зигзагообразными складками име- 
ются более тонкие поперечные «перемычки», доходящие до половины вы- 
соты продольных складок. При растяжении кишечника здесь образуется 
сетчатая структура за счет поперечных «перемычек». 

Зигзагообразный рельеф в тонком кишечнике среди млекопитаю- 
щих известен еще только у Регате[е$ пазша (1.сппер, 1962). 

У всех исследованных видов рукокрылых наблюдается тенденция 
(характерная для млекопитающих в целом) к укорочению ворсинок и 
складок и увеличению количества бокаловидных клеток в дистальном 
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Рис. 4. Слепая кишка Ріегопоіиѕ та- 
сіеаџі: 

а — общий вид: б — гистостроение слепой 
кишки (ок. 8, об. 4): / — складка при вхо- 
Е. $: де в слепую кишку; 2 — ворсинки; 3 — лим- 
нет фатические фолликулы. 


тым 


й 7 ме 


направлении. Четких морфологических границ между тонким и толстым 
кишечником ни у Іпѕесііуога, ни у Сћһігорісга нет. Слепая кишка у руко- 
крылых, как правило, отсутствует. На границе м>жду тонким и толсхым 
отделами кишечника рукокрылых обычно имеет: я большое скопление 
лимфатических фолликулов различной величины и формы (рис. 3). 
Исключение среди изученных видов составляют МопорйуЦиз$ гейтапі и 
ВгасһурћуПа папа, у которых подобного скопления не обнаружено, хотя 
и для них характерно увеличе- 
ние количества лимфатических 
узлов в дистальном направле- 
ными. Слепая кишка имеется у 
представителей сем. Кһіпоро- 
таіідае и Мера4дегта Чае (Во- 
Ып, 1881; Сгаззс, 1955; Ѕсһиіі2, 
1965; собственные наблюде- 
ния). Кроме того, Шультц 
(ЗВи2, 1965) указывал на на- 
личие небольшого выпячива- 
ния, напоминающего слепую 
кишку в области перехода тон- 
кого кишечника в толстый у 
Сагойа зр; (сем. РҺуПоѕіота- 
ИЧ9ае). Нами обнаружена хо- 
рошо развитая слепая кишка 
у Рёегопош$ тасіеаџі (РВуПо- 
ѕіотаїіідае) (рис. 4), по форме 
и размеру напоминающая сл?- 
пую кишку Вһіпоротаіійае. 
При входе в слепую кишку 
Р. тасіеауі мускульная обо- 


Рис. 5. Панетовскис клетки в криптах 
толстой кишки: 


а — 8е/јег $е105и$ (ок. 8, об. 50); 6б — 
Мусіаіиѕ посіціа (ок. 8, об. 50). 
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в. а К б ЖУ 


Рис. 6. Ворсинки в толстом кишечнике пасекомоядпых и рукокры- 
лых: 


а — Зеег ѕеіоѕиѕ (ок. 8, об. 25); 6 — Ріегориѕ іопрапиѕ (ок. 12, об. 4); в— 
АгііБеиѕ јатаісепѕіѕ (ок. 16, об. 10);г — Муса!шу посіиіа (ок. 8, об. 4). 


лочка (особенно круговой слой) утолщается, образуя складку. Практи- 
чески вся площадь слепой кишки занята многочисленными фолликулами 
овальной и округлой формы, поверхность которых покрыта редкими 
криптами и тонкими ворсинками с обилием бокаловидных клеток 
(рис. 4, 6). Сходное гистологическое строение имеет и слепая кишка 
исследованных нами Юйторота зр. и Гама [гопз. 

Слизистая толстого кишечника в отличие от тонкой кишки образует 
довольно глубокие продольные складки. В этом отделе у исследованных 
видов рукокрылых обнаружены многочисленные панетовскне клетки 
(рис. 5). И, кроме того, в толстом кишечнике у всех исследованных 
видов насекомоядных рукокрылых (сем. РһуНоѕіотаіі ае, Уеѕрсгіііопі- 
дае, МоІоѕѕійае) (рис. 6, г), у питающегося кровью Резтойи$ гоѓіипӣиѕ, 
у видов со смешанным типом питания (сем. РһуПоѕіотаіідас: Ал/іБеиѕ 
јатаісепѕіѕ, РћуШопусіегіѕ роеџі, ВгаспурйуЦа папа и др.) (рис. 6, в), 
а также у Р!егориз іопсапиѕ и Воиѕеіїиѕ аевур:ѓасиѕ (подотр. Месасћһі- 
горїега) (рис. 6, б) обпаружены ворсинки. Следовательно, проявление 
пищевой специализации в данных морфологиче. ких структурах исклю- 
чается. Идентичные гистохимические свойства панетовых клеток в 
тонком кишечнике плодо-, нектаро- и насекомоядных видов Рһуоѕіота- 
{ас (Ѕсһааї, 1970) могут служить подтверждением высказанного мне- 
ния. Аналогичные структуры обнаружены и в толстом кишечнике иссле- 
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Рис. 7. Крипты в складках кер- 
крингова рельефа ободочной киш- 
ки Миѕ тизсшиз (ок. 10, об. 25). 


дованных нами представи- 
телей отр. Іпѕесііүога (рис. 
5, 6). В противоположность 
этому у Миѕ тиѕсиіиѕ (отр. 
КодепНа) кишечник диффе- 
ренцирован на отделы; сли- 
зистая тонкого и толстого 
кишечника имеет типичное 
для млекопитающих строе- 
ние. В частности в толстом 
кишечнике слизистая образует только крипты, а ворсинки и панетовские 
клетки в криптах отсутствуют (рис. 7). 

Таким образом, результаты наших исследований не противоречат 
распространенному мнению о происхождении рукокрылых от насекомо- 
ядных предков. Обнаруженное большое сходство в длинниковых пропор- 
циях отделов кишечника и других черт его морфологии как у прими- 
тивных Егіпасеійае, так и у специализированных Ѕогісійае и Та!р!Чае, 
с одной стороны, и рукокрылых (независимо от типа питания и систе- 
матического положения) с другой, дали основание предположить при- 
митивность строения кишечника у представителей этих отрядов. 

Это предположение подтверждается данными В. Шультца (Ѕсһиіїх, 
1965), который на основании исследования кровоснабжения различных 
отделов кишечника более чем у 50 видов рукокрылых, высказал сходную 
точку зрения. 

Кроме того, первичное образование продольной складчатости в ки- 
шечнике млекопитающих, многообразная трансформация которой при- 
водит к образованию ворсинок, а также более раннее появление в он- 
тогенезе ворсинок, чем крипт, и их возникновение не только в тонком, 
но и в толстом отделах расценивается как отражение пути филогенеза 
этих структур у позвоночных (Шмальгаузен, 1946; Григорьев, 1964; По- 
ляков и др., 1971; Давлетова, 1974 и др.). Наличие складчатости в тон- 
ком кишечнике ряда Іпѕссііуога, а также у части Сшгор{ега, вероятно, 
можно рассматривать с этих позиций, однако имеющиеся в кишечнике 
эмбриона Юйто[орйиз$ [еггитедштит (22 стадия — по Леденеву и Ли- 
хотопу, 1988) четко дифференцированные высокие пальцевидные вор- 
синки, очевидно, могут свидетельствовать о вторичном срастании ворси- 
нок в складки у представителей этбго семейства. 

Наличие энзиматической активности в толстой кишке крыс сразу 
после рождения, которое В. В. Егорова и А. М. Уголев (1985) рассмат- 
ривают как возможную рекапитуляцию не только структур толстой киш- 
ки, но и ее ферментных систем, может служить косвенным подтвержде- 
нием правильности высказанного предположения. 

Таким образом, слабая дифференциация кишечника на отделы, 
особенности рельефа слизистой тонкого кишечника, наличие ворсинок 
в толстом отделе кишечника, а также панетовских клеток в криптах 
тонкого и толстого кишечника рассматриваются как доказательство ан- 
цестрального состояния строения кишечника у 1пзесНуога и СШМгор{ега. 
Видимо, эти структуры представляют собой морфологический базис, оп- 
ределяющий высокую активность пищеварительных ферментов и процес- 
сов всасывания на всем протяжении кишечника у представителей этих 
отрядов. Слабая дифференциация кишечника на отделы у рукокрылых, 
вероятно, сохранилась в процессе эволюции как условие вполне удов- 
летворяющее быстрое переваривание и всасывание большого количества 
пищи (Ковтун, Жукова, 1986). Включение растительной пищи в рацион 
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большинства насекомоядных и части рукокрылых отразилось, в основ- 

‚ ном, Лишь на объеме отделов пищеварительной системы и удлинении 
‹ кишечника. Увеличение длины кишечника наблюдается и при потребле- 
і нии больших объемов белковой или смешанной пищи за короткий про- 
межуток времени. 
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